Modèles de génétique des populations apomictiques by Pernès, Jean
EENTRE
MODELES GENETIQUE DES
POPULATIONS APOMICTIQUES
OFFICE DE LA RECHERCHE SCIENTIFIQU~ ET TECHNIQUE 0UT RE - MER
_..:....-----~ I
0' IDIIPID'UIIÉ - CÔTE D'IVOIRE
-~._...... . .---._ ..----,
1. P. 28 - ABIDJAN 1
J. PERNES
Octobre 1973
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L'étude de la biologie et des populations naturelles du
Panicum maximum ( J.PERNES et al.) a mis en évidence certains phé-
nomènes qui ne peuvent être expliqués par les observations biologi-
ques directes.
Une interprétation et une compréhension de ces phénomènes
semblent possible en considérant les implications évolutives de
l'apomixie au niveau de la génétique des populations.
Les faits suivants sont ~ interpréter:
1. Les tétraploides sexués peuvent être obtenus expérimen-
talement ; ils ne sont ni -stériles. ni défectueux. Cependant
il n'en a jamais été rapporté dans les nombreux échantillons
de populations naturelles. Même l~ où coexistent diplo;des se-
~xués et populations têtraplo;des. tous les tétraplo;des obser-
vés sont apomictiques. Pourquoi les formes tétraplo;des sexuées
sont-elles si rares qu'on n'en ait jamais récoltées?
2. Le taux de sexualité des apomictiques naturels est très
homogène. compris entre 1 et 5%. Il est expérimentalement possi-
ble d'obtenir des plantes apomictiques dont le taux de sexuali-
té atteint et dépasse 60%. La variabilité génétique pour le
taux de ~exualité existe encore dans certaines populations na-
turelles puisque des taux de sexualité élevés ont pu être sé-
lectionnés à partir des hors-types issus de telles plantes.
Pourquoi les taux de sexualité sont-ils si bas? Existe-t'il
un système qui tend à diminuer ce taux de sexualité? Le niveau
atteint peut-il être considéré comme un optimum et selon quels
critères?
3. L'apomixie quasi absolue se traduit par des structures
de population extrêmement variée. Celles-ci sont monomorphes
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ou polymorphes simples dans les zones marginales. Leur variabi-
lité est par contre analogue à celle attendue pour des plantes
a110games dans certaines populations centrales. A tel point que
la variabilite de ces dernières populations apomictiques a ser-
vi d'indice pour rechercher les formes diploïdes sexuées.
L'apomixie facultative de taux de sexualité faible permet-elle
1 'entretien d'une variabilité de type a110game ? L'apomixie
absolue permet-elle d'entretenir des polymorphismes simples
stables?
L'ordre d'analyse de ces diverses situations permettra
d'étudier globalement les caractéristiques évolutives compa-
rees de la sexualité et de 1 l apomixie.
1. Conditions pour la substitution de l'apomixie à la sexualité,
quand ces deux caractères sont sous le contrôle d'un même sys-
tème génigue.
A. Evolution interne des populations
A.1. Situation générale en absence de sé1ection i l'effectif
de la population est illimité.
A.2. Cas des modificateurs du taux de sexualité en absence
de sélection.
A.3. Cas particulier de 1 l apomixi€ absolue contrôlée par
un allèle dominant quand 1 1 apomixie est contre sélec-
tionnée.
B. Sélection de groupE et valeur adaptative des processus apo-
mictiques.
B.1. Coûts moyens comparés d'une substitution en régime
apomictique absolue et en panmixie.
8.2. Optimisation du taux de sexualité et recherche d'une
fonction d'extinction pour la sélection de groupe.
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II. Les polymorphismes en régime apomictigue
A. Compétition en apomixie absolue
6. Structures des populations en apomixie facultative
b.l. loi de HARDY-WEINBERG
8.2. sélection
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l . R~mplacement, dans les populations, de la sexualité par
l'apomixi~.
Bien que dans les conditions naturelles l~s plantes apo-
mictiques soient tétraplofdes, pour la simplicité des cal-
culs les modèles étudient le niveau diploïde. Les résultats
qualitatifs devraient être inchangés.
A. 1. ~Mg~~l~M~j~g=~gg~=~~l~~~lgQ=g~MQ=gll~l§=~Ml=g~~~~~
1~=g~~~1~gg~W~g~=~~MQ=~g~=g~~b~gggglb~=g~Q=b~9M1~·
Apomixie dominante
Considérons un locus A et une population infinie.
Les génotypes (AA) et(Aa) ont pour mode de reproduction
l'apomixie facultative. Soit k le taux de réduction (ou
de sexualité) ; une plante mère dont le phénotype est
(A) donne avec une probabilité k des descendants obtenus
par reproduction sexuée ( fécondation d'une oosphère ré-
duite), et av~c une probabilité ( l-k) des descendants
obtenus par apomixie ( développement sans fécondation
d'une oosphère non réduite). Le génotype (aa) est en-
tièrement sexué.
Lorsque la reproduction sexuée a lieu une propor-
tion f des oosphères sont autofêcondées, et une propor-
tion ( l-f) sont fêcondéesau hasard par l'ensemble de la
population.
Le tableau l résume la formation d~s gamètes dans
les différents génotypes.
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Tableau l probabilité de formation des gamètes quand
l'apomixie est facultative, de taux de sexuali-
té k. Apomixie dominante, f est le taux d'auto-
fécondation quand la reproduction est sexuée .
gamete .i 9 alilète mâ l e gamète feme 11 e
aAAa aa~! AA
;
i
A a
1 1 tl 1 11
1 !
1
i1
1 ,
•AA l 1 0 ii ( l - k ) 0 0 k . 0 11 1
,
1
i
,4a
1
l l !i 0 ( l - k) 0 k k 12" "2 2" 1 2 .! ; ~ , i1
, ! l' i 1 f.i " 10 l j! a 0 0 0 , laa i 1 11 !~
1
;
1
1
11 1 1
1 génotype
Soit P • 2Q ,R la
n n n
et aa respectivement, à
C€s à la génération n+l
fréquence des génotypes AA, Aa
l ième ~ - t" . f ~a n genera 10n. Les requen-
sont :
apomix;e autofécondation
de AA et Aa
pollinisation au
hasard
( l )
= 2(l-k)Qn + kfQn + k(l-f)(P n + Qn) (Rn + Qn) +
[ k (l-f)Qn + (l-f) Rn ] ( Pn + Qn )
= fR n + (l-f) (Rn + kQn) (Rn + Qn)'
La fréquence du gène A à la (n+l)iême génération est
P l + Q l = (P +Q) (1 + (1- k1(1~ Rn ).
n+ n+ n n
Examinons l'expression (1). Si k 1- l et f 1- l, la fré-
que nce de lia l l è 1e A a u9men te con s t amm en t jus qU'à ce
que Rn = O. L'apomixie élimine la sexualité.
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Si k = l, pas d'apomixie, la fréquence de A ne chan-
ge pas ( resultat classique! ).
Si k = 0, apomixie ë\bsolue, et f = 0, P
n
+l = Pn , la
fréquence du génotYPe AA est constante, seule la fréquen-
ce de Aa augmente. L'allèle a ne disparaît pas, mais le
génotype (aa) lui disparaît.
Si f = l J autofécondation stricte, l'ap0!1'ixie ne peut
s'établir dans la population. Il est bien connu (5TE6BIN5
1950 ), que l'autogamie ct l'apomixie sont incompatibles;
les ancêtres des plant~s apomictiques sont allogames.
Quand l 'apomixie est facultativG, la population est
il l'équi libre homogène de génotype (FIA) ; lorsque l'apo-
mixie est absolu.? et si A est initialement apparu par
mutation, la population ~st homogène de génotype Aa.
Apomixie récessive
Les hypothéses concernant le mode de reproduction
sont inchangées ; les génotypes 55 et 5s sont entièrement
sexuée, le taux d'autofécondation est f. Le génotype ss
se reproduit par apomixie facultative de taux de rêduc-
tio~ ( ou taux de sexualité) k.
Le tableau II done les probabilités de formation des
gamètes.
Soit P • 2Q , R les fréqu~nces des génotypes 55, 5s
n n nième~t ss respectivement à la n génération. A la généra-
tion n+l) les fréquences sont
-- f P
n
+
f
2"
+ (l-f)(Q + kR )(P + Q )
n n n n
R
n+l = (l-k)R n + kf Rn +
La fréquence de l'allèle S devient à la (n+l)ième généra-
tion
( 2) P + Qn+ l n+ l
l-f)(l-k)
= (P n + Qn) (1 - ( -2 - Rn
Tableau II
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probabilité de formation des gamètes avec
une apomixie facultative et taux de sexua-
lite k ; f est le taux d'autofécondation
llapornixie est récessive.
{ il 11 gamète gamète mâle li gamète femelle
! 1 :j1
i 1 1., 1
1Î génotype j S '1 5S 5s 51 1 S il ss s
1 \
! !;
1 iSS l
1 0 0 0 ! 0 l 01 ;
1
;
1
,
i
l 1 l i , l lSs 1 0 0
1
02" 1 2" 1 "2 2"
1
;
; i i
1
\ 1 1
1 1
! i
1
ss 0 l il 0 ! 0 i ( l - k) 1 k, 1 i
Analysons l'expression (2). Si k -; l et f 1 l,
Pn + Qn décroit constamment et l'allèle S sera éliminé.
Au début de la substitution Rn est voisin de l dans
l'expression (1) et de 0 dans l'expression (2). La subs-
titution commence plus lentement dans le cas de l'apomi-
xis récessive que dans celui de l'apomixie dominante.
['équilibre est réalisé quand la population est homogène
de génotype (ss). Quand f = l la substitl,jtion ne peut
démarrer.
A.2. ~g~1!!~g~~Mk~~=~=g~~igg=%ggi~i~~==gM=~gM~=~~=~~gM~­
~1gQ'
On suppose que l'allèle permettant le développement
de sacs non réduits ( soit par compétition, soit en rem-
placement) est établi dans la population. Le taux k de
sexualité pourrait 2tre modifié soit par régularisation
des méioses femelles ( remplacement), soit par acquisi-
tion de gènes permettant une meilleure réussite des sacs
réduits ( compétition ).
Un modificateur de k présent sous les deux formes
alléliques Kl , K2 donne les caractéristiques suivantes
des génotypes, en supposant un effet intermédiaire de
l'hétérozygote Kl , K2 :
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Kl Kl ( k -- a.) apomictiques, k - a sexués Pn
K K2 1 k apomi cti ques , k sexués 21':1 "'n
K2 K2 1 - ( k + Ct) apomictiques, k + a. sexuésr: Rn
Le paramètre Ct ~ 2ffet additif de l'allèle modifica-
teur, est positif~ constant. Les fréquences gamétiques
sont les suivantes
gamètes mâles
gamètes femelles
1<1 P + Qn n
K2
r, + R
'in n
f( 1K1 ( 1- k) P + Ct Pn n
K1K2 2 ( 1- k ) Qn
K2K2 ( 1- k) R - Ct Rn n
Kl k (P + Qn) - Ct Pn n
K k (Qn + R ) + Ct R .2 n n
Les fréquences des génotypes sont, à la génération
suivante, en supposant l'union au hasard des gamètes
P - l-(k - Ct ) P + k (P + Q )2
n+ 1 - n n n - Ct Pn (P n + Qn)
2Qn+l = (i-k) Qn + 2k (Qn + Rn) (P n + Gn ) + Ct Rn(P n + Qn) - a. Pn
( Q + R ) R - 1 (k + Ct) R + k (Q + R )2 + Ct R (Q + R ).n n n+l - - n n n n n n
La fréquence de l'allèle Kl est:
aPn+l + Qn+l = Pn + Qn + 2 [(P n + QIl) (Rn - Pn) + Pn J.
La variation de la fréquence dG l'allèle Kl est
(après transformation d'écriture simple) :
( 3 ) 6p = Ct2
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Si les fréquences de la panmixie étaient réalisées
pour 1es génotypes Kl Kl , Kl K2 et K2 K2 , on aura i t :
Pn =
p2 Qn = pq , R = q 2 , d'où, r,
6p CI. pq=
"2"
p serait donc constamment croissant, l'équilibre n'étant
atteint que pour p = 0 (équilibre instable) ou q = 0
( fquilibr~ stable ). Les fréquences géniques évoluent
de façon à réduire le taux de sexualité ( soit en empê-
chant la régularisètion de la mëiose~ soit en ne fixant
pas un avantage compétitif des sacs réduits). Un poly-
morphisme pour le taux d~ sexualité serait ainsi transi-
toire, dans le sens d'une régression de la sexualité.
Si l'état d'équilibre panmictique des génotypes
n1est pas atteint ( et nous verror.s qu'sn régime d'apomi-
xie facultative il n1est atteint qu'asymptotiquement ),
on peut poser
p
n
= el l ,n - e
- 12, n
où P
n
et qn sont les fréquences des allèles Kl et K2
respectivement. Avec cette écriture on a :
L\p = CI.2" p [ 2p (8 11 - 1) + 8 12 q ]
Si 1-811 > --q-, ilp décroît. L'évolution vers la valeur
8 12 2p
d'équilibre définitive p = l peut avoir lieu oscillatoi-
rement. On montrera QU0 eij , t2nd vers les valeurs de
l'équilibre panmictique.
Ainsi mêmE: par l'action de modificateurs ~ soit de
régularisation de la méiose, soit du pouvoir compétitif
des sacs réduit5~ 1 1 apomixie tend à s'installer de plus
en plus complètement.
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A.3. ~g~~i~i~=g~~~lMg=~~W1QgQ~~~=~Q=~~g~~~~=gM~=1~~
~~Q~~~~~~=gg~Wj~~1gM~~=~~Q~=~~l~~~j~~W~Q~=~~tg~~-
rises.
======
Les résultats prècèdents ne donnaient aucun avan-
tage sélectif cl priori à la sexualité. Ce pouvait être
le cas au niv~au tétraploïde.lci nous nous plaçons
dans le cas où les génotypes apomictiques seraient
désavantagés. Ceci pourrait avoir lieu si lion consi-
dère le niveau diplo'd~ où l lapomixie serait initiale-
ment introduite par des individus dihaplo'd~s ; l'allè-
le de l'apomixie pourrait ainsi être assez longuemer.t
associé à des structures déséquilibrées.
Considérons la situation particulière décrite
dans le tableau III. Clest la situation la plus favora-
ble à l'apomixi2
Tableau III : Valeurs adaptatives ( Il fitness Il)
et fréquences des génotypes quand l'apomixie ab-
solue est dominante.
1
génotype phénotype fréquence fitness 1
---J
1
AA apomict P 1 l-s
n
.1
Aa apomict 2 Qn i l - s
aa sexual R
n
p
n+l = k
pl
n+l = p ( l - s )n
2Qn+l = k x 2 Q n+l = 2Qn ( l - s ) +1{ (Pn+G n) (l-s)n
R
n+l = k RI n+l = R (Qn + R )n n
with k = l-s [ l-R (R + Qn) ] .ri n
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La valeur à l'équilibre R 00 = R est solution
de :
R ( 1-s [ 1- R(R + Q) ] ) = ( R + Q) R ( 4 )
Etudions le cas où P = 0, pas de génotype AA
initia1l:?ment. Alors 2Q+R = 1, ct l'équation (4) devient
R (l-R) ( l (1-2s) - R ) = 0
s ( 5
Il Y a trois points d'équilibre dont nous allons
analyser les stabilités. Analysons dlabord, par commo-
dité le point i< l" tel que:
R II ; = .! (1-2s).
S
RI11 est une fréquence gênotypique si
t $ s ~ ~. Sis = ~, RI' 1 = R 1 = 1 ; sis=}, R 1 l '= RI:!: 0 •
Si Rn < RII ', alors Rn+l < Rn > R
III
, alors Rn+1 > Rn'
Donc RI l'est un point dléquilibre instable. Le tableau
IV donne les différentes situations de stabilité en
fonction des valeurs de s.
Si s ~ i, le desavantage sélectif des g2notypes apomic-
tiqu€:'s est insuffisant pour empêcher l'établ issement
de 1 l apomixie, et la sexualité disparaîtra.
Si t < S <~ l'él imination ou la fixation d::: l'apomixie
dépendra de la fréquence initiale des génotypes apomic-
tiques. Si Ro < } (1-2s) 1 'apomixie sera fixée, si
R0 >} (1 - 2s) lia p0 mi xie s e r a é 1 i min é e .
Sis ~j 1e dés a vél ri t d 9e sé l 2 C tif est t r 0 plourd pou r
que l 'apomixio puisse s'établir dans la population.
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Tableau IV stabilité de l'équilibre suivant les
valeurs de s ( désavantage sélectif de
l'apornixic) .
1 • ...,-
1 i i
s R ' , RI' 1 l R'
i ( 0 ) i S ) ( l )1 ! "2{ 1- 2 s ,
f i i
-
o" ,l .'
< stab12 i -- --- instable
"3 1 ~~-! ..-
1I~
l 1 1: ! stabla RU ~ 1 l , instable=
"3 =1 i:
: l l i i1- < s<
"
stable
!
instable stablE::
1 3 c. f ;
1 l 1i instable RI RI Il stable, = 2" =j
1
1 j
0'
> instable i -- stable
"2 11 i - 1
-
Ainsi les valeurs de s sont plutôt êlevêes et une
population peut payer l'acquisition de l'apomixie par
un tr~s lourd fardeau gënétique. Le désavantage sélec-
tif qui emp2che la fixation de l'apomixie est facile-
ment atteint pour les plantes dihaploides observées.
On peut ainsi penser que la diploidie est une
bonn~ protection de la sexualité et que c'est le meil-
leur niveau pour la stocker.
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B.1. ~gQ~~=g~=2g=~~l~~~i~H!=Qgt~kgll~=~gQ~=1~~=iHHn~­
19j1~Q~=~gg~1~~1~M~=~~=g~~~1~~1~M~'
LES substitutions de phénotypes avantageux ont
lieu par substitution d'allèle quand la population
est panmictique ct par substitution phénotypique
dir~cte si l'apomixie est absolue. La comparaison
ne peut àonc être faite qu'au niv2au des fréquences
phenotypiquès. Quand il s'agira dE: populations apo-
mictiques, on parlera de fréquences géniques équi-
valentes, c'est a dire des frêyuences géniques qui
rendraient compte des fréquences ph~notypiques ob-
servées si la population était panmictique. Les fré-
quences géniqu~s équivalentes ne seront généralement
pas égales a~x fréquencas géniques vraies.
Nous voulons estimer
1. le fardeau de substitution global lié
à une substitution phénotypique donné2,
2. la durée néc8ssaire pour réa1is2r un
chang~ment donné des fréquences phénotypiques,
3. le fard2au de substitution moyen par gé-
nération, par le rapport des d~ux estimations
précédentes. Cette dernièr0 mesure sera une
bonne mesure de la diminution de valeur repro-
duc t ive qui est i!Ti P0 s ée ,à cha que 9ené rat ion, à
une population qui Gntrcprend un2 telle subs-
titution phénotypique.
Nous ana1ysGrons les deux situations suivantes:
1. le phénotype avantageux est contrôlé par
1 1 allè1e dominant,
2. le phénotype avantageux est contrôlé par
l'allèle récessif.
:genotype : phénotype
AA
Aa
aa
:t
. (
._'
a
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Cas 00 le GENE DOMINANT est AVANTAGE
Le tableau des effets et des fréquences phenotypi-
ques est le suivant tableau V ) :
Tableau V
fr(quences phfnotypiques:fréquences valeurs:
initiales :génotypiques:sélectives:
l lapomixie est absolue, les fréquences phéno-
a la génération n sont données par:
Quana
typiques
p
n
I-P
n
= (1+s)n
P
o
I-P
o
d'oO, nA le nombre de générations pour passer de Po à
P
n
1
p P
[ Log n Log 0n.., = -
r"\ Log(I+s) I-P I-PA 0
On pose :
P = I_ q 2
o 0 (I-qo) (I+qo)
= Po (I+qo)
2Pn = I-q = P (I+q)n n n
et lion obtient en termes de p et q
( 6) nA = Log(l+s)
2-p
n
2-p
o
]
Dans le cas de la panmixie, l'évolution des fréquences
géniques est obtenue de façon classique ( EWENS, 1968,
par exemple:
tîp sPoqo 2 et=::
Pn l -p l l l(7) [ Log Log n + ( ]n p = - -- - --
s Po l-p 2 l - p l-p0 n c
](e)
(9 )
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En comparant np et nA pour 5 petit ( Log(l+s) ~ s)
on a
l qo-qn qn
np - nA = s [ + Log - Log2qn qo l+qn l + qo
Ainsi n > n/\ ; la substitution est beaucoup plusp i"\
lente en régime panmictique qu1apomictique ; l'allèle
a peut être stocké dans le cas de l 1 apomi xie ~ pas dans
celui de la panmixie. Un exemple numérique donne:
pour s = 10- 3
Po = lC-
l
Pn = 1-10-
1
on a
3
np-nA = 2,85.10
nA = 6~93. 10 3
Calculons maintenant les fardeaux de substitution.
Avec l'apomixie absolue, l'approximation continue
pour le temps donne l'expression suivante pour la va··
riation temporelle des fréquences phénotypiques
~ = s P (i-P).
dt
Oans l'intervalle de temps ( t, t+dt)9 les morts géné-
tiques différentiels du phenotype (a) est:
(I-P)s dt 9
et le fardeau total, de P à Pest
o n
LA (P , P ) = Log P - Log r .o n n Q
En utilisant les fréquences géniques équivalentes on
a
Pn 2-pLA ( P , Pn) = Log + Log n0
Po 2 - Po
Dans le cas de la Panmixie~
E~JENS ~ ( 1968 )
- 16 -
Quand p = 1 et p petit, L - Ln ~ Log2. Le far-n 0 p,...
deau de substitution est inférieur en apomixie qu'en
panmixie. L'exemple numérique précédent donne:
LA = l,52; Lp = 2'ÊÜ' L
Les deux rappcrts LIA =~ et L' p = ~ sent très voi-
nA np
sins, 2,20.10- 4 et 2,25.10- 4 respectivement.
Comparons LI et LIOn obtient:
.!\ p •
( 11 ) LI - LI = k sP A
l-p
o
où k = , _n
2 t-'n1-- log
LA
écrivons
1
1 l - P 1Log__n +--
L p l- po 2L p
o et
1 l - PL nç Og~
N _
k = - , ou
C
1 1N = (- - C
Lp A
C is toujours>
l- Pn
] Log ~
o
Log (l- Pn)' Ainsi au moment de
s'annule. Au cours de la substi-
1. Si Po est fixé et P
n
~ l, N +- 00 avec
Cherchons le signe de N ( ou k ).
1
et C ~ + 00 avec l-p
1 f ' t' LI LI na lxa 10n, -,p k
tution LI est légèrement inférieur
P
- L 1
a A'
l-p
n
2. En début de substitutiO~t quand Po et Pn sont
petits et peu différents, posons p = (1 + E: ) po, on
n
trouve
et
LI
A s et LI '\,P
2s
2+Pa
( 12 ) LI
P
- LI
A p s.o
génotype
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Au début de la substitution ie fardeau moyen est
plus petit par génération dans le cas de la panmixie.
Ainsi la substitution est plus rapide et globalement
moins coûteuse en régime apomictique. Par génération
les fardeaux sont équivalents; le démarrage est un peu
moins lourd dans le cas de la panmixie.
Cas où le phénotype récessif est avantagé
De la même manière, et avec les caractéristiques
du tableau VI, on obtient les résultats suivants quand
c'est le phénotype rëcessif qui est avantagé.
Tableau VI : fréquences et valeurs adaptatives dans le
cas où le phénotype récessif est avantagé.
phénotype: fréquence phênotypique:fréq.génotypique:valeur
:sélective
AA J 2 lqo[ AJ I-pAa 0 2 lpoqo
a] 2 l+saa Po Po
( l 4 ) lnp .. nA :::: --Po s
( 15) Lp LA
l
-
::::
--
Po
( l 6 ) L 1 LI = ks oùP A
k l= l-pll-L Log nl-pp 0
l l-P n
l-r:- Log l-p
lI, 0
On trouve encore que pour l'ensemble de la substitution
L'p et LIA diffèrent peu.
Quand P
n
et Po sont petits et voisins ( début de la
substitution) ,
2LI - LI :::: - po s.
P A
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Les conclusions sont qualitativement analogues
au cas dominant. L'économie initia1~ de la panmixie
en morts génétiqu2s est moins prononcée dans le cas
recessif.
S.i. Ç~Q~~lgQ=~~~~~jQ~~jgQ=~gQ~=~~g=g~gMlg~lgQ~=~~~M~~~
§~=g~R~1~ti~~~~=~~lgg~~~§=
On se proposl:: i ci de rechercher l' i nf1 uence du
mod~ de reproduction sur les probabilités d'extinction
d'une population soumise a des fluctuations brusques
mais rar~s au milieu. L'obtention d'une fonction d'ex-
tinction est la première étapë avant la recherche des
distributions stationnaires résultant de l'interaction
d'une évolution int8rne ( élimination de la sexualité)
~t d'une sélection d~ groupe ( Extinction des popula-
tions trop hautement apomictiques ).
L'article récent de BOOK!ll\N et LEVITT (1973 ) montre
l'importance de certaines formes de fonction d'extinc-
tion ( sigmoïdes) et nous voulons seulement montrer
ici comrdent de tell ~s courbes peuvent être obtenues
lorsqu'on considère des populations qui contiennent en
mélange des individus sexués et des individus apomicti-
qucs.
L'environn~ment d'une population peut subir une
variation brusque telle que seule une proportion donnée
d'individuS puisse tolérer cc nouveau milieu et permet-
tre la survie de la population. La variation du milieu
sera d'autant plus brut~lement ressentie par la popula-
tion que la diversité génétique de ses individus sera
plus faible.
On suppose que le caractère Il aptitude à survi-
vre dans un nouveau milieu /1 est distribué normalement
parmi les individus de la population, autour d'une va-
leur mOYênne qui coïncide avec la moyenne de l'environ-
nement réel.
S · 2 1 . dOlt cr a varlanc~, pour ce caractère, 'une
s
population entièrement sexuée ; cr~ est la variance d'une
population entièrement apomictiqûe.
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2O,
Po
2
° est la variance d'une population mélangée avec une
x
proportion x de plantes apomictiques.
On admettra que ,
Supposons que la nouvelle valeur de l'2nvironnement
~st ~ , la préc~dente valeur était ~o'
Dans une pop~lation sexuée,
= k ° ,s
et l~ pourcentage de plantes qui surviv~nt est P(k).
Dans une po~ulation mélangée, soumis~ a la même varia-
tion dl2 l'environnement, 12 pourcentagi:? Gê plantes qui
survivent est p. (k').
k ' est donnë par; Ill l - llol = k'ox.d'où k,=-x_.::..(3=k,...,.---.--7 + S{l-x)
Si l'effectif d2 la population est N) la probabilité
pour qu'aucun individu de la population ne survive dans
le nOUV2au milieu est
E (k) N) x) N 0k 1,1= [i-P(k ' )] = [l-P( IJ ) ]x + 8{1-x) .
E (k,N,x) est la fonction d'2xtinction cherchée.
fonction dépend des paramètr0s suivants :
mesure l'amp12ur de la variation du milieu)
mesure l'eff<::ctif d2 la population)
If. es ure l 1 i ni p0 r tan c(: El e l a var i ab i lité s upp l é men -
taire par la sexualité).
f1.insi
Cett~
k (
N (
S (
On s'intér~sse aux variations de E en fonction de x pour
différentes valeurs des paramètres k, N et 8. E est une
courbe sigmoid2, dont deux caractéristiqu2s sont parti-
culièrement intèressantes. x
m
est la valeur à partir de
laquell~ E est notablement différente de 0 (au-dessus
de cette valeur l'apomixie nia pas d'effet sur l'extinc-
tion ). xn est 1a valeur à partir de laquelle E est
approximativement l, la population est trop apomictique
pour pouvoir survivre â de telles variations du milieu.
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Il est facile de représenter différentes fonctions
d l 2xtinctions, avec diverses valeurs des paramètres.
Qualitativement les résultats sont les suivants:
1. Plus l'effectif de la population est éle-
vé et plus le pourcentage de plantes apomictiques
tolérable est élevé. La sexualite est une condi-
tion majeure de survie pour les petits isolats.
Une proportion d'apomictiques d'environ 95% est
bien acceptée avec I.l :: la 000, k ::: 1,96 et 0 2 ::
2 s
4 GA'
2. Plus la variabilité supplémentaire appor-
tée par la sexualité est élevLe et plus le pour-
centage d'apomixie tolérable est faible. Cependant
s i l,l :: l Û 000, k :: l, 96 e t B :: 00 , let aux dIa po mi -
xie doit atteindre 60% pour condamner une popula-
tion.
3. Les petites variations d'environnement
sont sans effet pratique. Il faut des sauts du
milieu qui tuent 97,5 % des plantes d1une popula-
tion sexu~e pour obtenir un désavantage significa-
tif de llapomîxie • même avec ces valeurs des
taux élevés d'apomixie peuvent être supportés.
Ainsi on peut facilement imaginer que le taux
de sexualit0 observé dans les populations naturel-
les soit juste suffisant pour assurer une bonne
probabilité de survie aux populations apomictiques
d'effectif élevé, telles cel1ès trouvées au voisi-
nage du centre d'origine Est Africain.
II - Les polymorphismes en régime apoDictique
Les polymorphismes dans les populations naturelles ont pour
onglne soit l'équilibre stable de quelques génotypes multipliés
par voie asexuée, soit un équilibre mobile entre la recombinai-
son 2t ra selection. Le premier type d'équilibre peut être très
simple, l~ deuxième résulte àes interactions compliquées de plu-
sieurs loci et le polymorphisme d1ensemble est d'un type continu.
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L!apomixie absolue peut conduire à des équilibres du premier
type soit du fait de l'hétérogénéité du milieu soit du fait d'in-
teractions compétitives particulières entre génotypes, que nous
étudierons d'abord.
L'apomixie facultativ~ peut également maintenir des équili-
bres du deuxitme type.
A. ÇQ~Q~!i!iQQ_§D_~QQ~i~i~_~Q~Ql~~
Les modèles très simples utilisés ici sont analogues
d ceux de ~CHUTZ et USA~IS (1969 ). On considère une popu-
lation infinie ayant 2 génotypes A et B de fréquence P et Q
respectivement. Soit k la probabilit~ pour que 2 p1antes
voi si nes soi ent àu même gènotype parce que l 1 un déri ve de
1 :autre par multiplication végétative; l-k est la probabi-
lité d'association au hasard de deux plantes du fait de la
propagation lointaine, par graines. Les fréquences des dif-
fërentes associations de èeux plantGs seront:
(1-k)p2 "AA fréquence kP + l.. + k PQ= P
AB 2 ( l - k) PQ
hE: kQ ( 1 - k) 2 Q2 +k PQ.+ Q =
SA et SB sont les valaurs sélectives des plantes isolées
A et B respectivement; en association~ du fait de la com-
pétition ces valeurs sont modifiées par les coëfficients
d'interaction suivants:
i AA , i AB , i BS qui dépendent des associations AA, AB et BB
respectivement.
Calculons les fréquences pl et QI des génotypes A et
B à la génération suivant0
pl L (p 2 + kPQ) S i AA + (l-k) PQ SA i ft.B ]
wA P= - =A
w W
Q' [ (Q2 + kPQ) SB i bEl + ( 1- k) PQ SB i AB ]
WB Q.= x =
W W
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west la valeur adaptative moyenne de la population
w = wAP + wB Q) , En posant i AB = i AA + E = i BB + El on
trouve
w
"
= SJ\ ( l + (l-k)E Qn
w a = SB ( l + (l-k)E p ) ,
Ainsi, du fait de la compétition, les coefficients de sé-
lection des genotypes A et B dépendent des fréquences géno-
typiques,
Posons SA = (1 + a. ) SB~ a. étant choisi arbitrairement> O.
Il y aura un équilibre polymorphe si wA = wB avec P compris
entre 0 2t 1. wA =w B si
4 = ((l-k)(l+a.) + ap
( (l-k)(l+a.) + (l-k)('
4
LorsquE ( > 0 et ('>o,p est une fréquence d'équilibre sta-
ble si a. < (l-k) (l,
Lorsque « 0 et (1<0, l'équilibre est instable et la popu-
l ation deviendra toujours monomorphe;, Si 0 <p <1 le génoty-
pe A ou B qui restera dépend de la fréquence initiale du
génotype par rapport a ~.
Quand ( >0 et~'<o, A êlimin2 toujours B. Quand E: <0 ete'>o,
toutes les situations d'équilibre sont possibles ( cela dé-
pend des valèurs relatives de E,E'et a), y compris l'équi-
libre polymorphe stable.
Lorsque k augmente (accroissement de la part de multiplica-
tion végétative), l'équilibre polymorphe stable devient
de plus en plus exceptionnel.
Ainsi, les divers polymorphismes simples et les séries de
populations monomorphes différentes pourraient être expli-
qués par le jeu de la compétition on apomixie absolue.
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Nous ne rapporterons pas ici les détails de calculs
publiés ailleurs PERNES (1970 ).
Chaqu2 génotype a pour mode dt: reproduction 1 1 apomixie
facultative de taux d( sexualité a ; les descendants de la
fraction sexuê2 sont obtenus par pollinisation au hasard
par 1 1 ensGmb1E de la population.
Pour d~ tel12s populations l'évolution des fréqu~nces
génotypiques en absence de sélection ost telle que la loi
de Hardy-Weinberg tend à être asymptotiquement vérifiée.
Sous 1 1 effet de pressions s~lectives les fréquences géni-
ques evo1uent suivant la loi approximative
- ~~
dp
où P Gt q sont les fréquences des deux allèles d'un locus
n n
à la génération n~ ~ est la valeur adaptative moyenne de la
population, d0finie de la manière habitue11G et ~n~ est
+ (l-a) wl \v, n ,
où west la valeur adaptative moyenne d'une populationp,n
où les fréquences génotypiquGs s~rai2nt celles de la loi de
Hardy-~einberg, we~n est un résidu en valeur adaptative
moyenne du aux écarts d'avec l'équilibre panmictiqu2.
Ces résultats montrent que des populations a apomixie
facultative ont des régimes d'évolution très comparable a
celle des populations a11ogames~ si les structures initia-
les présentent la variabilité et la richesse génotypique
des populations panmictiques. Dans Ci:S conditions 1 l apomi-
xie intêrvient comme un linkage généralisé conduisant à une
réponse adaptative beaucoup plus progressive que dans une
population I2ntièrem~rit sl?:xuée.
On peut $'att2ndr~ aussi à ce que des déséquilibres
gamètiqu2s très importants s'installent de façon tenace
dans c~ type à~ populations. Ce pourrait être la cause de
clivages rapides des populations marginales en phénotypes
discontinus, par suite des migrations.
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III - Discussion
L'analyse de l'apomixie faite à travers les modèles, est-
elle compatible avec les structures de population observées?
On voit que l'état sexué-tétraploTde a toute chance d'être
éphémère. Par contre l'état sexué diploTde est beaucoup plus robus-
te car la faiblesse des dihaploïdes susceptibles de véhiculer l'apo-
mixie peut être telle que la sélection contrebalar.ce la capacité
inné~ à s'accroître des allèles d'apomixie.
L'évolution de modificateurs~ du taux de sexualité tend
aussi à l'abaissement de ce taux s on comprend que les apomictiques
aient tous un taux uniformément bas. On peut spéculer d'après l'ana-
lyse des fonctions d'extinction, que ces taux de sexualité puissent
être optimaux pour la survie de l'espèce dans la gamme des fluctua-
tions rencontrées. En effet la marge est trës étroite entre le de-
gré de sexualité inutilement êlevé et le d~grê d'apomixie dange-
reusement élevë. L'analyse des coûts de sélection naturelle confir-
me qulil n'y ait pas une sélection externe drastiquG en faveur de
la sexualité.
Ainsi il n'apparaît aucun obstacle évid~nt à l'expansion
de l'apomixie par le biais des individus tétraploïdes, ni à la gé-
néralisation d'un taux de sexualité faible.
Les structur~s de population observées montrent nettement
les deux types de polymorphismes suggérés. Les polymorphismes sim-
ples peuvent être maintenus en régime d'apomixie quasi-absolue
après le tri des phénotypes soit adaptés aux diverses niches, soit
compatibles entre eux par leurs aptitud0S d2 compétition.
Les polymorphismes de type allogame existent au voisinage
des zones sexuées, le taux de sexualité de l'apomixie facuJtative
perm~t l'entretien de telles structures initiales. Les migrations
successives se traduiront par la simplification progressive àe ce
polymorphisme qui perdra son aspect ir.tégrê er. s'éloignant du cen-
tre sexué. La structure polymorphe de base est probablement
~ on retrouve là un exemple de cette tendance générale de l'évolu-
tion par les modificateurs vers les structures les moins généra-
trices de variabilité ( FEL011ANN et al. 1973 ).
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entretenue par des introgressions de pool diploïde sexué. Ces intro-
gressions peuvent être le fruit de la fécondation d'un oosphère di-
ploïde exceptionnellement non réduite par un pollen diploïde issu
dlun tétraploïde apomictique voisin.
Les Panicum, et probablem~nt d'autres graminées apomicti-
ques, organisent ainsi l~ur évolution â travers les modes de repro-
duction sexuè ( diploïdes) et asexué tétraploïdes apomictiques
des populations marginales ). L'apomixie facultative des tétraploï-
des permet le transfert progressif des structures de populations
al10games dans les structures colonisatrices très simples sans en-
gager la survie complète du groupe. Seuls les colonisateurs extrêmes
risquent l'extinction, le noyau central diploïde sexué: tetrap1oï-
de apomictique assure la création régulière de variabilité et la
résistance aux fluctuations de milieu. C'est dès ce pool tétraploï-
de central que se constituênt les structures gamétiques coordonnéGs
libératrices de génotypes qui pourront être individualisés au cours
des migrations.
